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1 UVOD  
Melatonin (N-acetil-5-metoksitriptamin) je amfifilna molekula s številnimi celičnimi in 
fiziološkimi funkcijami v različnih kraljestvih. Leta 1995 sta dve ločeni skupini, Dubbles 
in sodelavci (1995) ter Hattori in sodelavci (1995), odkrili prisotnost melatonina v višjih 
rastlinah. Od takrat dalje potekajo številne raziskave o njegovi vlogi v rastlini (Arnao in 
Hernandez-Ruiz, 2015). Vloga melatonina v rastlinah še ni popolnoma pojasnjena. Številni 
poskusi nakazujejo, da melatonin v rastlini deluje kot antioksidant in/ali regulator rasti 
(Arnao in Hernandez-Ruiz, 2014). 
 
Vloga tega indolamina v rastlini je zelo široka. Deluje kot rastni regulator pri koreninjenju, 
rasti in drugih morfogenetskih lastnostih in poveča odpornost pri abiotskem stresu, ki ga 
povzroča ekstremna temperatura, suša, slanost, sevanje in kemični stresorji ter biotskem 
stresu. Spremembe nivoja melatonina so podvržene biološkim ritmom in vplivajo na 
ekspresijo genov (Arnao in Hernandez-Ruiz, 2015). 
 
Namen diplomske naloge je predstaviti bistvene naloge melatonina v rastlini. Cilji naloge 
so predstaviti: 
- cirkadiani ritem melatonina v rastlini, 
- delovanje melatonina kot rastnega regulatorja, 
- njegove funkcije ob abiotskem in biotskem stresu rastline, 
- pomen melatonina pri procesu fotosinteze, 
- delovanje pri inhibiciji senescence. 
2 ODKRITJE MELATONINA 
Melatonin je indolska spojina, ki je strukturno podobna drugim pomembnim substancam 
kot so triptofan, triptamin, serotonin in indol-3-ocetna kislina (IAA). Odkrit je bil leta 1958 
v goveji epifizi. Ime je dobil zaradi svoje sposobnosti obarvanja kože pri nekaterih vrstah 
rib, plazilcev in dvoživk (Lerner in sod., 1958). Njegova funkcija je bila zelo dobro 
preučena pri ljudeh, sesalcih, ptičih, dvoživkah in ribah. Pri živalih vpliva na cirkadiani 
ritem, razpoloženje, spanje, telesno temperaturo, prehranjevanje, fiziologijo mrežnice, 
spolno vedenje in imunski sistem. Deluje kot signal teme, ki zagotavlja informacijo o 
fotoperiodi možganom in perifernim organom, ter kot endogeni sinhronizator za različne 
fiziološke ritme kot so dnevno-nočni cikel, sezonska reprodukcija in endokrini cikel 
(Arnao in Hernandez-Ruiz, 2014). V višjih rastlinah pa sta prisotnost endogenega 
melatonina prva potrdila van Tassel in O'Neill (1995, cit. Arnao, 2014). Avtorja sta ga 
zaznala z radioimunsko (RIA) in plinsko kromatografijo ter masno spektrometrijo (GC-
MS) v ipomeji (Ipomea nil L.) in paradižniku (Solanum lycopersicum L.). V istem letu sta 
bila objavljena še dva članka o prisotnosti melatonina v višjih rastlinah. Dubbels in sod. so 
potrdili prisotnost melatonina v paradižniku, banani, pesi, kumari in v tobaku s pomočjo 
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radioimunske kromatografije in tekočinske kromatografije visoke ločljivosti (HPLC) ter 
masno spektrometrijo (Dubbels in sod., 1995). Hattori in sod. pa so melatonin v rastlinah 
opredelili z RIA in HPLC z detekcijo fluorescence (Hattori in sod., 1995). Od takrat pa so 
številne raziskave potrdile prisotnost melatonina v vseh kraljestvih, od prokariontov do 
evkariontov, od živali pa do rastlin. Leta 2004 je bil za melatonin v rastlinah predlagan 
izraz fitomelatonin (Arnao in Hernandez-Ruiz, 2014). 
3  SINTEZA MELATONINA V RASTLINAH 
Izhodiščna spojina za sintezo melatonina je aminokislina triptofan. Iz triptofana se s 
pomočjo triptofan 5-hidroksilaze (T5H) pretvori v 5-hidroksitriptofan ali se s triptofan 
dekarboksilazo (TDC) spremenja v triptamin. Pot, v kateri nastane triptamin, se je v 
primeru riža izkazala za pomembnejšo. Oba encima pa sta vključena v sintezo serotonina 
ali 5-hidroksitriptamin. N-acetiliranje serotonina nato katalizira encim serotonin N-
acetiltransferaza (SNAT). Melatonin nastane z metiliranjem N-acetilserotonina, v reakciji, 
ki jo katalizira hidroksiindol-O-metiltransferaza (HIOMT). Pri sintezi melatonina pa sta 
možni še dve alternativni poti. V prvem primeru poteče reakcija kjer nastane N-
acetilserotonin iz triptamina. Reakcija je katalizirana z T5H in SNAT, kjer kot intermediat 
nastopi N-acetiltriptamin. V drugem primeru poteka sinteza melatonina direktno iz 
serotonina, kjer je intermediat 5-metoksitriptamin. Reakcijo katalizirata  HIOMT in SNAT. 
Vsi encimi, ki sodelujejo v sintezi so bili lokalizirani in karakterizirani v rižu. TDC in T5H 
sta regulirana s svetlobo. Velika ekspresija genov za te encime je bila ob konstantni 
svetlobi, v temi pa je bil nivo encimov nizek. SNAT encim se nahaja v kloroplastu, 
njegovo aktivnost pa inhibira klorofil. Raven HIOMT je večja v temi kot pri stalni svetlobi 
in je odločilna za hitrost sinteze melatonina. Aktivnost TDC, SNA in HIOMT encimov 
regulira tudi temperatura (Arnao in Hernandez-Ruiz, 2014). 
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Slika 1: Poti sinteze melatonina iz triptofana (Arnao in Hernandez-Ruiz, 2014:791) 
4  CIRKADIANI RITEM MELATONINA 
V krvi sesalcev je nivo melatonina čez dan nizek in visok ponoči (Reiter in sod., 1981). 
Raziskovalce je zanimalo, če so v rastlini nihanja melatonina tudi podobna in če je 
melatonin vključen v fotoperiodizem (Reiter in sod., 2015). Za opazovanje nihanja nivoja 
melatonina so uporabili 15 dni staro rdečo metliko (Chenopodium rubrum L.), ki je bila 
izpostavljena 12:12-urnemu svetlobno-temotnemu ciklu. V času svetlobne periode je bil 
nivo melatonina zelo nizek ali nezaznaven, medtem ko se je v temi znatno povečal (Kolar 
in sod., 1997). V rastlinah, ki so bile izpostavljene različnim fotoperiodnim ciklom niso 
odkrili nobene povezave med osvetljenostjo in naraščanjem nivoja tega indolamina. 
Zaključili so, da je maksimalni nivo melatonina dosežen v odsotnosti svetlobe, vendar pa 
sinteza melatonina ni direktno regulirana s svetlobo (Wolf in sod., 2001). V nasprotju s 
prejšnjimi raziskavami je preučevanje melatonina v vodni hijacinti (Eichornia crassipes 
Mart.) pokazalo drugačno dinamiko spreminjanja njegove koncentracije. Izkazalo se je, da 
se raven melatonina ritmično spreminja, vendar se vrh koncentracije zgodi blizu konca 
svetlobne periode, ne pa v temi. Sklepajo, da v tej rastlinski vrsti melatonin ne služi kot 
signalna molekula teme. Poleg tega je bil dnevni nivo melatonina višji v rastlinah, ki so 
bile gojene na prostem pod sončno svetlobo (10000-15000 µW/cm2) kot v rastlinah 
gojenih pod umetno svetlobo (400-450 µW/cm2). Poleg cirkadianega ritma melatonina so 
opazili podobno dinamiko spreminjanja koncentracije spojine N1-acetil-N2-formil-5-
metoksikinuramin (AFMK), ki je metabolit melatonina, ko ta sodeluje pri odstranjevanju 
kisikovih reaktivnih zvrsti. Vrh koncentracije te spojine je sledil kmalu po vrhu melatonina 
(Tan in sod., 2007a). Nihajočo dinamiko koncentracije melatonina so opazili tudi tudi v 
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kožici jagode žlahtne vinske trte (Vitis vinifera cv Malbec) pri nočno-dnevnem ciklu. 
Najvišja koncentracija v kožici je bila ob sončnem vzhodu, nato pa v naslednjih 4 urah je 
padla pod mejo zaznave in tam vztrajala tudi popoldne. Ponoči je bil nivo melatonina 
najnižji. Po avtorjevi interpretaciji nihanje melatonina kontrolira cirkadiani čas. 
Zmanjšanje melatonina tekom dne naj bi bilo posledica porabe melatonina za 
antioksidativno obrambo ob močnem sončnem sevanju (Boccalandro in sod., 2011). Pri 
češnji sorte 'Hongdeng' (Prunus avium cv. Hongdeng) in sorti 'Rainier' (Prunus avium cv. 
Reinier) nivo melatonina niha v času 24 ur in tudi tekom razvoja plodov. V 24 urnem ciklu 
je nivo melatonina dosegel dva vrha. Prvi se je pojavil približno ob 5h zjutraj, drugi pa 
pozno popoldne, v skladu z najvišjo temperaturo in intenziteto svetlobe. Ti nivoji 
melatonina so bili merjeni med fazo I razvoja ploda, t. j. fazo, ko cvetovi odpadejo, plod pa 
se hitro veča, razvija se mu koščica in endosperm. Nivo melatonina je bil višji v fazi II 
razvoja. Faza II je čas razvoja embrija in lignifikacije endokarpa. V fazi III (faza povečanja 
ploda in obarvanja kožice in ploda) je nivo melatonina ostal nizek in v 
obratnemsorazmerju z lipidno peroksidazo v plodu. Najvišje koncentracije so sovpadale z 
obdobjem najhitrejšega povečanja plodu in povečanja dihanja, ko je produkcija prostih 
radikalov največja (Zhao in sod., 2013). Cirkadiani ritem ravni melatonina v rastlinah je 
prisoten, vendar pa vpliv abiotskih dejavnikov na nivo endogenega melatonina in širok 
razpon koncentracije melatonina med rastlinskimi organi nakazuje na potrebe po nadaljnih 
raziskavah (Arnao in Hernandez-Ruiz, 2015). 
5 MELATONIN KOT RASTNI REGULATOR 
Ena prvih vlog, ki so jih predlagali za melatonin, je bila funkcija rastnega regulatorja. 
Osnova za takšno domnevo je dejstvo, da je prekurzor melatonina, aminokislina triptofan, 
hkrati prekurzor avksina indolocetne kisline (IAA). Obe spojini imata podobni molekulski 
strukturi, zato so domnevali, da ima melatonin v rastlini podobno vlogo kot avksin. 
Melatonin izboljša številne parametre rasti, vendar pa mehanizmi njegovega delovanja še 
niso povsem pojasnjeni (Reiter in sod., 2015). Vloga regulatorja je bila leta 2004 prikazana 
pri etioliranem volčjem bobu (Lupinus albus L.). Podobno kot IAA, eksogeni melatonin 
inducira rast hipokotila pri mikromolarnih koncentracijah, pri višjih pa ima inhibitorni 
efekt (Hernandez-Ruiz in sod., 2004). Preko inhibicije oksidaze 1-amino-ciklopropan-1-
karboksilne kisline (ACC oksidaza) in povečanja endogenega etilena melatonin sam, ali v 
kombinaciji z IAA in IBA spodbuja koreninjenje (število, dolžina, sveža teža) in tvorbo 
kalusa (Arnao in Hernandez-Ruiz, 2007). V beli gorjušici (Sinapis alba L.) majhne 
koncentracije melatonina spodbujajo rast korenin najbrž zaradi sinteze IAA. Podobno kot 
avksin, aktivira H-ATPazo, kar povzroči zmanjšanje pH celične stene in rahljanje vezi med 
gradniki celične stene, ki prispeva k povečanju njene razteznosti. Rast korenin lahko 
pripišemo tudi povečanju volumna že obstoječih celic ali razširitvi novo nastalih celic z 
delitvijo (Hernandez-Ruiz in Arnao, 2008). Inhibirana rast korenin zaradi visokih 
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koncentracij melatonina je lahko rezultat antagonizma med melatoninom in Ca2+-
kalmodulinom (Benitez-King in sod., 1996).  
 
Endogeni fitomelatonin je v rastlinskih tkivih razporejen v koncentracijskem gradientu, kar 
je verjetno povezano z drugačnim potencialom rasti hipokotila in korenin. Najbolj apikalen 
del, ki tudi najbolj aktivno raste, ima najvišje koncentracije (Hernandez-Ruiz in sod., 
2004). Manjše koncentracije so v centralnem delu korenine, najnižje pa v bazalnem delu. 
Gradient je podoben kot pri avksinu, kar nakazuje, da imata spojini podobne in 
komplementarne fiziološke vloge (Hernandez-Ruiz in Arnao, 2008). Učinek melatonina na 
pospeševanje rasti je bil, primerjalno z avksinom, proučevan pri štirih enokaličnicah: 
navadni pšenici (Triticum aestivum L.), ovsu (Avena sativa L.), ječmenu (Hordeum 
vulgare L.) in kanarski čužki (Phalaris canariensis L.) (Hernandez-Ruiz in sod., 2005). 
Rast so ocenili na osnovi vzdolžne rasti pri koncentracijah v območju od 0,01 do 100 µM. 
Melatonin je v splošnem vzpodbujal vzdolžno rast koleoptile, vendar je stimulatorni učinek 
manjši kot pri avksinu. Vplivi so bili odvisni od koncentracije in specifični za posamezno 
rastlino. Pri višji koncentraciji, ki so bile za rastlino toksične, je bila rast koleoptile 
inhibirana (Hernandez-Ruiz in sod., 2005). Transgeni riž (Oryza sativa L.), ki ima 
čezmerno ekspresijo za encim SNAT, ima boljšo rast korenin iz semena, kar je povezano z 
desetkrat večjo produkcijo melatonina v poganjkih v primerjavi z divjim tipom riža. 
Korelacija kaže na neposredno povezavo med koncentracijo melatonina in koreninjenjem 
(Park in Back, 2012).  
 
Tako kot avksin tudi melatonin vpliva na regeneracijo adventivnih in laterarnih korenin. 
Oba inducirata nastanek koreninskega primordija iz celic pericikla (Arnao in Hernandez-
Ruiz, 2007). Učinek melatonina na rizogenezo je bil preučen tudi pri rižu (Oryza sativa), 
češnji (Prunus avium), kumari (Cucumis sativus), šipku (Rosa canina) in pri rodu 
repnjakovec (Arabidopsis). Obravnavan je kot rastlinski regulator pri oblikovanju 
adventivnih korenin (Arnao in Hernandez-Ruiz, 2015).   
 
Dobro razvit koreninski sistem je ključen za ustrezno sprejemanje vode in hranil iz tal ter 
zagotavlja ustrezno stabilnost rastline v tleh, da prepreči morebitne poškodbe zaradi 
premikanja nadzemnih delov rastline. Lateralne korenine so zelo pomembne, saj so 
fiziološko zelo aktiven del koreninskega sistema. Arhitektura korenin mora biti plastična in 
spremenljiva glede na vsebnost hranil v tleh, matriks tal in biotične interakcije. Rast 
lateralnih korenin je v veliki meri regulirana z avksinom (Lopez-Bucio in sod., 2003). Pri 
več rastlinskih vrstah, rjavi indijski gorčici (Brassica juncea), češnji (Prunus avium) in 
volčjem bobu (Lupinus albus), pa se je izkazalo, da tudi melatonin vpliva na strukturo 
korenin. V vseh raziskavah so pokazali, da melatonin izboljša rast lateralnih korenin in 
okrepi vpliv IAA. Podaljševanje latrealnih korenin je odvisno od koncentracije melatonina. 
Nižje koncentracije so bile bolj učinkovite na razvejenje korenin kot pa višje koncentracije. 
Zelo visoke koncentracije (10-100 µM) lahko ovirajo tudi rast korenin (Reiter in sod., 
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2015). Pri navadnem repnjakovcu (Arabidopsis thaliana) so z uporabo avksin odzivnega 
markerja ugotovili, da melatonin ne aktivira ekspresije genov udeleženih v morfogenezi 
korenin, ki jih inducira avksin. Koreninjenje pod vplivom melatonina je neodvisno od 
avksina (Pelagio-Flores in sod., 2012). 
 
Vpliv endogenega melatonina na rast in strukturo listov so pokazali Okazaki in sod. (2010) 
v raziskavi s transgenim paradižnikom, v katerem so zmanjšali koncentracijo indolaminov 
z ekspresijo encima indolamin deoksigenaza, vnešenim iz riža. Encim presnavlja 
melatonin, s čemer vzdržuje njegov nizek nivo. Kontrolna rastlina, to je bil divji tip 
paradižnika (Solanum lycopersicum), je razvila terminalni list in dva para lateralnih listov 
v bazipetalnem delu.  V rastlinah z nižjo koncentracijo melatonina so imeli listi drugačno 
strukturo. V T1 transgenih rastlinah je bilo število lateralnih listov pogosto manjše. Poleg 
tega pa so bili ti listi deformirani in listni rob je bil manj nazobčen. Rezultati naj bi bili 
povezani z indolamin 2,3-dioksigenaznim genom (IDO), ki cepi indolski obroč iz 
indolaminov, zato so bile tudi koncentracije drugih molekul, ki imajo podobno strukturo, 
spremenjene. Te spremembe pa so prispevale k nepravilnemu razvoju listov. Zmanjšana 
količina indolaminov, IAA, prispeva k drugačni obliki listne ploskve, saj listi transgenih 
rastlin niso sestavljeni kot pri divjem tipu, ampak enostavni. Fenotipske spremembe listov, 
ki jih je inducirala zmanjšana količina melatonina, so bil podobne tisti, ki jih dosežemo z 
manipulacijo avksina (Okazaki in sod., 2010). V transgenem MicroTom paradižniku so 
zvišali nivo melatonina z ekspresijo encima AANAT, katerega aktivnost je povezana s 
koncentracijo melatonina. Kljub visoki koncentraciji melatonina v listih, ni bilo opaženih 
fenotipskih sprememb v strukturi listov (Okazaki in sod., 2009). V predhodnjih raziskavah 
se je pokazalo, da višje koncentracije melatonina niso škodljive, medtem ko nizke 
koncentracije pa lahko negativno vplivajo na razvoj rastlin (Reiter in sod., 2015). 
 
Melatonin ima vlogo tudi pri tkivnih kulturah. V tkivni kulturi šentjanževke (Hypericum 
perforatum L.)  in ameriškega slamnika (Echinacea purpurea (L.) Moench.) se je izkazalo, 
da je melatonin pri organogenezi (rizogenezi in tvorbi kalusa) neodvisen od IAA. Obstaja 
možnost, da ima melatonin v in vitro razmerah dvojno vlogo. Deluje kot zaščitnik celice 
(ima antioksidativno aktivnost) in kot regulator morfogeneze. Novejših raziskav, ki bi 
potrdile te domneve, ni (Arnao in Hernandez-Ruiz, 2015). 
6 MELATONIN IN ODGOVOR RASTLIN NA ABIOTSKI STRES 
Velika antioksidativna sposobnost melatonina nakazuje na njegovo pomembno vlogo pri 
zaščiti rastlin pred zunanjimi dejavniki. Melatonin in mnogi izmed njegovih metabolitov 
zmanjšujejo nivo reaktivnih kisikovih in dušikovih zvrsti. Z drugimi klasičnimi 
antioksidanti kot so askorbinska kislina, tokoferoli in glutation deluje sinergistično. 
Melatonin ima različne funkcije na celičnem in sub-celičnem nivoju. Sodeluje pri 
stabilizaciji membrane mitohondrija in kloroplasta, zaščiti DNA, zaščiti proteinov pred 
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oksidacijo, deluje proti celični apoptozi in vpliva na delovanje pro-oksidativnih encimov in 
antioksidativnih encimov. Ugotovili so, da melatonin zmanjša pro-oksidativne encime kot 
sta dušikov oksid sintaza in lipoksigenaza, poveča pa antioksidativne encime kot so 
katalaza, peroksidaza in superoksid dismutaza. Melatonin poveča ali zmanjša delovanje teh 
encimov pod vplivom stresnih dejavnikov okolja (Reiter in sod., 2014). 
 
V stresnih razmerah kot so pomanjkanje vode, UV-sevanje, temperatura, svetloba in vpliv 
kemikalij, se melatonin nalaga v rastlinskem tkivu (Arnao in Hernandez-Ruiz, 2015). V 
njem sproži številne prilagoditve in spremembe, ki so pomembne za preživetje rastlin ob 
neugodnih razmerah. Celica je od okolja fizično ločena s celično membrano, ki je 
selektivno prepustna za majhne molekule in ione. Melatonin je amfipatska molekula, ki 
lahko brez težav prehaja skozi celično membrano v citoplazmo in vstopi v celične dele ter 
tam sproži prilagoditvene procese (Zhang in sod., 2015). 
 
Abiotski stres povzroči tvorbo visokih koncentracij reaktivnih kisikovih zvrsti (ROS). ROS 
imajo pomembno funkcijo sekundarnega sporočevalca pri prenosu signalov, vendar pa v 
visokih koncentracijah lahko sprožijo celično smrt (Foyer in Noctor, 2005). Visok nivo 
ROS lahko povzroči peroksidacijo lipidov v membrani, poškodujejo DNA, povzročijo 
denaturacijo proteinov, oksidacijo ogljikovih hidratov, poškodbe pigmentov in slabše 
delovanje encimov (Bose in sod., 2014). Glavna procesa v rastlinskih celicah, ki 
proizvajata reaktivne spojine sta fotosinteza in dihanje, ki potekata v kloroplastu in 
mitohondriju. Glavni encimi, ki pretvarjajo te spojine so superoksid dismutaza (SOD), 
askorbat peroksidaza (APX), katalaza (CAT) in glutation peroksidaza (GPX). 
Antioksidanti kot so askorbat, glutation in tokoferol regulirajo celično homeostazo ROS 
(Tan in sod., 2000). Melatonin je antioksidant s širokim spektrom, ki učinkovito 
odstranjuje ROS. Tretiranje z melatoninom modulira antioksidativne encime tako da 
poveča njihovo transkripcijo in aktivnost. Prav tako izboljša celični antioksidativni 
obrambni mehanizem z regeneracijo ostalih antioksidantov kot so glutation, vitamin C in 
E. Ti vplivajo na celične signale in sprožijo presnovne poti, občutljive na redoks potencial 
(Li in sod., 2012). Melatonin v stresnih razmerah poveča transkripcijo genov za superoksid 
disutazo, askorbat peroksidazo, katalazo in peroksidazo, kakor tudi ohranja nivo 
askorbinske kisline in glutationa. (Wang in sod., 2012). V višjih rastlinah je cikel, ki 
vključuje askorbinsko kislino in glutation pomemben antioksidativni sistem pri 
oksidativnem stresu. Celični odgovor na stres sproži interakcija zunajceličnega materiala z 
membranskim proteinom. Signal iz receptorja na membrani se nato prenese in nastanejo 
oz. sprostijo se sekundarni sporočevalci kot sta kalcij in ROS. Melatonin spremeni 
ekspresijo genov, ki so vključeni v prenos signalov, spremeni ekspresijo številnih genov, ki 
so povezani z obrambo pred stresom, regulira tudi številne specifične gene, ki so povezani 
s specifičnimi vrstami stresa (Weeda in sod., 2014).  
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6.1 SUŠA 
Sušni stres predstavlja zaradi negativnega učinka na delovanje rastlin eno glavnih omejitev 
pri produktivnosti rastlin. Stres povzroči celične spremembe kot so izguba turgorja, 
spremenjena sestava in prepustnost membrane in povzroča motnje pri interakcijah protein-
protein ali protein-lipid. Zaradi suše rastline tudi proizvajajo več reaktivnih kisikovih 
spojin, kar lahko vodi tudi do prenehanja funkcioniranja membrane (Li in sod., 2011). Ob 
pomankanju vode rastlina spremeni fiziološki, metabolni in obrambni sistem, da vzdržuje 
svojo rast in preživetje. Izgubo vode zmanjša tako, da izboljša prevzem vode skozi globje 
korenine in razvije manjše in bolj sukulentne liste, da zmanjša transpiracijo (Farooq in 
sod., 2012). Pomanjkanje vode sproži tudi sintezo rastlinskega hormona abscizinske kisline 
(ABA), ki povzroča zapiranje listnih rež in inducira ekspresijo genov, ki so povezani s 
sušnim stresom (Seki in sod., 2007).  
 
Delovanje melatonina v sušnem stresu je bilo prikazano s poskusom na jablani (Malus 
domestica). Enoletnim jablanam, gojenim v rastlinjaku, so za 50% zmanjšali količino 
vode. Polovica dreves je ob zalivanju prejelo tudi 100 µM raztopino melatonina, polovica 
pa samo vodo. Posledice suše so opazovali preko senescence listov. Omejena oskrba z 
vodo je pospešila razgradnjo klorofila in povečala aktivnost s scenescenco povezanih 
genov in encimov. Posledično se je zmanjšala učinkovitost fotosistema II in prišlo je do 
inhibicije fotosinteze. Pri drevesih, ki so bila oskrbovana tudi z melatoninom, so bili ti 
negativni učinki sušnega stresa zmanjšani ali celo popolnoma odsotni. Zaradi njegovega 
vpliva na povečano delovanje antioksidativnih encimov lahko zaključimo, da ima 
melatonin zaščitno delovanje ob pomankanju vode (Wang in sod., 2013).  
 
V naslednji raziskavi so primerjali odziv na pomanjkanje vode pri transgenem paradižniku 
'MicroTom' in divjemu tipu paradižnika (Lycopersicum esculentum L.). Transgeni 
paradižnik je imel povečano ekspresijo HIOMT in AANAT genov, ki tudi sodelujeta pri 
sintezi melatonina. Po 20 dneh omejitve vode se je pri obeh rastlinskih vrstah pojavilo 
venenje. Po zalivanju rastlin so si transgeni paradižniki v času 48 ur skoraj popolnoma 
opomogli, medtem ko so kontrolne rastline zaradi zmanjšane sposobnosti sinteze 
dodatnega melatonina ostale ovenele (Wang in sod., 2014).   
 
V primeru jablan so testirali, če melatonin ublaži spremembe zaradi pomanjkanja vode pri 
na sušo rezistentni vrsti Malus prunifolia in na sušo občutljivi vrsti Malus hupehensis. V 
obeh primerih je melatonin ohranjal vodo v listih, zmanjšal izgubo elektrolitov, omejil 
izgubo klorofila in izboljšal fotosintezo v sušnem stresu (Seki in sod., 2007).  Pomembno 
je tudi, da je melatonin vplival na zmanjšano ekspresijo gena za sintezo abscizinske kisline 
(MdNCED3) in poveča njegove katabolne gene (MdCYP707A1 in MdCYP707A2), kar 
vodi do zmanjšanja nivoja ABA in posledično do zmanjšanje akumulacije vodikovega 
peroksida (H2O2) v celicah. Poleg tega pa stimulira encime, ki vodikov peroksid (H2O2) 
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pretvorijo v ne škodljive produkte. Sinergistično delovanje teh dveh mehanizmov uravnava 
delovanje stomatalnega aparata s katerim regulira nivo vode tako v normalnih kot tudi v 
sušnih razmerah (Slika 2). Predtretiranje z melatoninom je imelo večji vpliv na sušno 
občutljivo vrsto kot pa na tolerantno vrsto (Li in sod., 2015).  
 
 
Slika 2: Slika listnih rež listov iz Malus prunifolia in Malus hupehensis. A in E prikazujeta odprte listne reže 
kontrolnih listov; B in F prikazujeta zaprte listne reže listov izpostavljenim 5 dnem suše; C in G odprte listne 
reže listov po tretiranju z 100µM melatoninom; D in H odprte reže listov izpostavljenim sušnemu stresu, ki 
so bili predtretirani z melatoninom (Li in sod., 2015: 676). 
6.2 TEMPERATURA 
Temperatura lahko zelo niha med rastno sezono rastlin. Izpostavljene so lahko zelo 
hitremu znižanju ali zvišanju temperature, kar morejo tolerirati, če želijo preživeti. Stres 
zaradi nizkih temperatur lahko sproži celično apoptozo. Apoptoza nastopi zaradi 
nefunkcioniranja celične membrane, razpada kloroplasta in inaktivacije encimov (Wang in 
sod., 2001). Melatonin inhibira apoptozo, ki jo sproži stres zaradi nizke temperature. 
Antiapoptozni efekt v celicah korenja (Daucus carota) ne temelji na antioksidativni 
funkciji, ampak na regulaciji nivoja poliaminov (Lei in sod., 2004). V in vivo raziskavi so 
uporabili semena kumar (Cucumis sativus L. var. Odys) za potrditev zaščitne vloge 
melatonina ob znižanju okoljske temperature. Semena, inkubirana v raztopini melatonina, 
so pri temperaturi 10 ºC v primerjavi z netretiranimi semeni bolje kalila, zmanjšana je bila 
tudi stopnja peroksidacije lipidov v celični membrani. Izkazalo se je, da melatonin zaradi 
lipofilnega značaja in antioksidativnih lastnosti ščiti lipide v semenu pred peroksidacijo in 
tako poveča viabilnost in vigor semena. Na drugi strani pa visoke koncentracije melatonina 
lahko povzročijo oksidativne spremembe aminokislin in proteinov. Koncentracija 500 M v 
semenu kumare pospeši oksidacijo in povzroča probleme pri sintezi proteinov v obdobju 
obnovitve po stresu (Posmyk in sod., 2009). 
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Melatonin v navadnem repnjakovcu (Arabidopsis thaliana L.) poveča toleranco na nizke 
temperature, tako da regulira ekspresijo s hladom induciranih transkriptorjev (CBF), s 
hladom regulirane tarčne gene (COR15a), gene, ki kodirajo ekspresijo transkripcijskih 
faktorjev, ki so vključeni na sušni in hladen temperaturni stres (CAMTA1), z ROS 
antioksidativnimi geni povezane aktivatorje, ki sledijo nizki temperaturi (ZAT10 in 
ZAT12). COR15a  ščiti protoplaste pred poškodbami zaradi zamrzovanja s stabilizacijo 
membrane (Bajwa in sod., 2014). 
 
Na drugi strani pa rastline doživijo stres zaradi visoke temperature. Pri navadnem 
repnjakovcu so opazovali sintezo melatonina v odvisnosti od temperature in vpliv tretiranja 
rastlin na preživetje visokih temperatur. Sadike repnjakovca so izpostavili toplotnemu šoku 
(45 ºC)  za 0, 15, 30, 60, 120 in 180 minut. Po toplotnem šoku dolgem od 30 do 180 min se 
je vsebnost melatonina povečala za 2 do 5-krat več, kar nakazuje na vlogo melatonina pri 
tovrstnem stresu. Sadike, ki so bile predtretirane z melatoninom in so bile nato 
izpostavljene toplotnemu šoku na 45 ºC, so imele večji odstotek preživetja. Ko so rastline 
bile izpostavljene toplotnemu stresu, se je nivo endogenega melatonina hitro povečal. 
Povečan melatonin je sprožil večjo ekspresijo transkripcijskih faktorjev toplotnega šoka 
(AtHSFA1). Aktivacija le teh je povečala transkripcijo genov toplotnega šoka (HSFA2, 
HSA32, HSP90 in HSP101), kar je povečalo toleranco repnjakovca na visoko temperaturo 
(Shi in sod., 2015).  
 
Semena vratičevolistne facelije (Phacelia tanacetifolia Benth.) so bila izpostavljena 
temperaturi od 0 ºC do 40 ºC v prisotnosti ali odsotnosti svetlobe. Semena so bila tudi v 
raztopini KNO3 skupaj z melatoninom za 2 dni pri 15 ºC v temi. Tretirana semena so pri 
inhibitorni temperaturi 30 ºC kalila enako dobro kot pri optimalni temperaturi 15 ºC v 
prisotnosti in odsotnosti svetlobe. Kalitev semen v temi pri 30 ºC, ki so bila tretirana z 6 
µM raztopino melatonina, se je iz 2,5% povečala na 52%. Koncentracija melatonina 1 µm 
je imela največji učinek pri kalitvi v svetlobi in 30 ºC. Rezultati kažejo, da melatonin izniči 
inhibitorni efekt visoke temperature in svetlobe pri kalitvi semen facelije. V semenu ščiti 
embrionalno tkivo pred oksidativnimi poškodbami zaradi visokih temperatur in svetlobe. 
Melatonin pri visoki temperaturi lahko sproži tudi sintezo giberelina in ščiti celično 
membrano pred poškodbami (Tiryaki in Keles, 2012). 
6.3 SVETLOBA IN UV-B SEVANJE 
UV sevanje postaja pomemben problem zaradi tanjšanja ozonske plasti v stratosferi. 
Ultravijolična svetloba povzroča tvorbo prostih radikalov v živalskem in rastlinskem tkivu. 
V uralskem sladkem korenu (Glycyrrhiza uralensis L.) so preučevali sintezo melatonina ob 
odzivu na rdečo (600-700 nm), modro (400-500 nm), belo svetlobo in UV-B sevanje (280-
315 nm). Sintezo melatonina so spremljali v semenu, koreninah, listih in steblu. Izkazalo 
se je, da imajo korenine največjo koncentracijo. Z razvojem rastline pa je koncentracija 
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tudi naraščala. Po treh mesecih rasti in izpostavljenosti svetlobi, je rastlina proizvedla 
največ melatonina pod rdečo svetlobo, manj pod modro, najmanj pa pod belo svetlobo. 
Največja koncentracija v koreninah pa je bila v rastlinah, ki so bile izpostavljene UV-B 
svetlobi. V tem primeru rastlina sintetizira melatonin za zaščito celic pred poškodbami, ki 
jih povzroča oksidativni stres (Afreen in sod., 2006).  
6.4 KEMIKALIJE IN SLANOSTNI STRES 
Mnoge onesnaževalce, kot so težke kovine, je težko odstraniti iz tal in vode z različnimi 
konvencionalnimi metodami ali z njihovo dekompozicijo. Fitoremediacija predstavlja 
pomembno alternativo za dekontaminacijo tal. Rastline, ki jih uporabljamo za 
fitoremediacijo morajo tolerirati delovanje težkih kovin oz. drugih prisotnih stresorjev. 
Vodna hijacinta (Eichhornia crassipes Mart.) vsebuje visoko koncentracijo melatonina in 
njegovega metabolita N1-acetil-N2-formil-5-metoksikinuramina (AFMK), ki ščitijo rastlino 
pred oksidativnimi poškodbami, ki jih povzročajo težke kovine in toksične kemikalije iz tal 
in onesnažene vode. Dodatek melatonina lahko naredi rastlino še bolj uporabno za 
fitoremediacijo tal zaradi večje tolerance do onesnažil. Za testiranje te hipoteze so naredili 
poizkus z grahom (Pisum sativum). Deset dni po kalitvi je bilo polovica sadik graha zalitih 
z raztopino melatonina, druga polovica pa samo z vodo. Po šestih dneh od zalivanja so vse 
rastline dobile tudi raztopino z bakrom (Tan in sod., 2007b). Baker je v majhnih količinah 
pomemben mikroelement, ki je vključen v številne fiziološke procese v rastlini. V večjih 
koncentracijah katalizira sintezo reaktivnih kisikovih spojin (ROS) in inducira oksidativne 
poškodbe pomembnih makromolekul kot so DNA, proteini in lipidi (De Vos in sod., 
1989). Po petnajstih dneh od dodatka bakrove raztopine rastline brez dodatka melatonina 
niso preživele. Preostale rastline so naprej živele, vendar so bile manjše (Tan in sod., 
2007b). 
 
Semena rdeče pese (Brassica oleracea rubrum L.) so bila tretirana z raztopinami 
melatonina koncentracij 1, 10 in 100 µM. Po kalitvi so sadikam dodali tudi baker v obliki 
0,5 mM raztopine CuSO4. Nizki koncentraciji melatonina sta preprečili inhibicijo kalitve 
zaradi toksičnega učinka bakra. Koncentracija 100 µM pa je imela negativen efekt, saj je 
okrepila toksičen vpliv bakra. Toksičen učinek se kaže v peroksidaciji membrane in 
blokiranju endoreplikacije DNA. Previsoka koncentracia je povzročila neugodne 
spremembe celičnih in jedrnih struktur, motila je kalitev semen in inhibirala rast sadik 
(Posmyk in sod., 2008). Melatonin prepreči poškodbo inducirano s prostimi radikali tako, 
da tvori kovinsko-ligandno vez (Parmar in sod., 2002). Poleg tega pa kot antioksidant 
odstranjuje radikale in aktivira delovanje številnih antioksidativnih encimov (Rodriguez in 
sod., 2004). 
 
Zasoljevanje tal postaja čedalje večji problem v kmetijstvu. Vpliv velike vsebnosti soli je 
posledica pomanjkanja vode, ki povzroča osmotski stres kakor tudi vpliv presežka 
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natrijevih ionov na biokemijske procese (Zhang in Blumwald, 2001). Med oksidativnim 
stresom zaradi soli je razpoložljivost atmosferskega CO2 zmanjšana zaradi zaprtja listnih 
rež ter zmanjšane porabe NADPH prek Kalvinovega cikla (Meloni in sod., 2003). Nastale 
ROS se zmanjšajo z povečano regulacijo antioksidativnih encimov kot so SOD, APX, GR 
in GPX ali pa z aktivacijo drugih neencimskih antioksidantov, vključno z karatenoidi, 
askorbinsko kislino in glutationom (Mittler, 2002). Vpliv visoke koncentracije soli so 
preučili na jablani (Malus hupehensis Pamp.), katere polovica sadik je bila s hranilno 
raztopino oskrbovana tudi z 0,1µM melatonina. Slanostni stres so povzročili z dodatkom 
100 mM NaCl. Slanost vodi v hitro zmanjšanje fotosinteze, ki pa je bilo v sadikah z 
melatoninom bistveno upočasnjeno. Vsebnost klorofila se je v listih zmanjševala, 
melatonin pa je obdržal njegovo visoko vsebnost. S stresom je bila inducirana sinteza H2O2 
v listih, kar vodi do peroksidacije lipidov in posledično do poškodbe membrane in 
izhajanja elektrolitov. Izkazalo se je, da melatonin zatre produkcijo vodikovega peroksida 
(Li in sod., 2012). Delovanje antioksidativnih encimov je v korelaciji s stopnjo tolerance 
rastlin na slanost (Mittler, 2002).  Tekom dodajanja raztopine 100 mM NaCl jablanam se je 
aktivnost encimov za redukcijo H2O2 spreminjala. Najprej se je povečala, nato pa drastično 
padla. Melatonin je okrepil začetno delovanje teh encimov in njihovo aktivnost med 
stresom vzdrževal na visokem nivoju (Li in sod., 2012). Privzem ionov in njihova 
porazdelitev je pomembna za normalno rast rastlin ter za ohranjanje ionske homeostaze 
med slanostnim stresom (Adams in sod., 1992). Rastline ne tolerirajo visoke vsebnosti soli 
v citoplazmi, zato presežek transportirajo v vakuolo ali pa porazdelijo ione v različna tkiva, 
da olajšajo njihove metabolne funkcije (Zhu, 2003). Po petnajstih dneh slanostnega stresa 
je bila v listih, steblu in koreninah vsebnost Na+ povečana, vsebnost K+ pa zmanjšana. 
Jablane tretirane z melatoninom so ohranile višji nivo K+ v listih, steblu in koreninah, tako 
da je bilo razmerje K+/Na+ v teh listih ugodnejše. Ionsko homeostazo ohranjajo z 
ekspresijo in aktivnostjo K+ in Na+ transporterjev in H+ črpalke. Poleg tega pa melatonin 
poveča regulacijo ionskih transporterjev MdNHX1 in MdAKT1 (Li in sod., 2012). 
6.5 VPLIV MELATONINA NA FOTOSINTETSKO AKTIVNOST 
Fotosinteza je enih ključnih procesov v rastlini, ki pa je ob stresnih razmerah inhibirana. 
Ob slanostnem stresu se zaradi zaprtja listnih rež koncentracija intracelularnega CO2 v 
listih zmanjša. Zmanjša se poraba NADPH v kalvinem ciklu, inhibirana je sinteza 
klorofila, zmanjšana je aktivnost encima Rubisco in oviran je transport elektronov. 
Rezultat inhibicije transporta elektronov je prekomerno kopičenje toksičnih reaktivnih 
kisikovih spojin (O2
-, H2O2, ●OH) in porušitev celične redoks homeostaze. ROS pospešijo 
degradacijo klorofila in zmanjšajo fotokemično učinkovitost. Ker so ROS spojine močni 
oksidanti, lahko poškodujejo membrane z peroksidacijo lipidov, poškodujejo DNA in 
inaktivirajo številne encime (Woo in sod., 2004).  
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NaCl stres je inhibiral fotosintezo v sadikah lubenice (Citrullus edulis). Vendar pa je 
treitranje z melatoninom ublažilo inhibicijo fotosinteze in povečalo produkcijo biomase (Li 
in sod., 2017). Pomemeben odziv rastline na stres je pripiranje in zaprtje stomatalnih rež, s 
katerim se zmanjšajo izgube vode, ob tem pa prihaja tudi do omejevanja procesa 
fotosinteze (stomatalna inhibicija; Meloni in sod., 2003). Aplikacija optimalne doze 
indolamina izboljša delovanje listnih rež tako, da omogoči rastlini večjo prevodnost rež 
tudi ob osmotskem šoku (Ye in sod., 2016). Eksogeni melatonin je v s soljo stresiranih 
sadikah lubenice prispeval k manjšemu zmanjšanju prevodnosti listnih rež. Zmanjšanje 
vsebnosti klorofila, fotokemičnega dušenja in učinkovitosti fotosistema II, nakazujejo da 
sta bila absorbcija svetlobne energije in transport elektronov zaradi stresa omejena, te 
učinke pa melatonin ublaži. Zmanjšanje delovanje fotosistema II vodi v neravnovesje med 
proizvodnjo in uporabo elektronov. Za odvajanje prekomerne svetlobne energije se 
presežek elektronov transportira k molekularnemu kisiku in nastanejo ROS. Njihov 
presežek blokira transport elektronov tako, da inducira degradacijo proteinov in vpliva na 
regeneracijo fotosistema II (Allakhverdiev in sod., 2008). Redoks homeostazo melatonin 
regulira tako, da inducira antioksidativni sistem, tako antioksidativne encime kot tudi ne 
encimatske antioksidante. Povečana fotosinteza je ublažila motnje redoks homeostaze, 
izboljšana redoks homeostaza pa je prispevala k ohranjanju višje fotosinteze (Li in sod., 
2017).  
 
Pri meritvi fluorescence zelenih tkiv, ki jih uporabljamo za vrednotenje stresa pri rastlinah, 
odraža razmerje Fv/Fm največji fotokemični kvantni donos fotosistema II. Koeficient kaže 
kako uspešno potekajo svetlobne reakcije. Razmerje ob stresnih situacijah zelo hitro pade 
(Silva in sod., 2014). V tkivih, ki so bila tretirana z melatoninom to razmerje ostaja visoko. 
Melatonin izboljša transport elektronov in efektivnost fotokemične pretvorbe (Liu in sod., 
2015). Presežek energije v antenskem kompleksu se lahko odvaja kot toplota in s tem tudi 
deluje kot zaščitni mehanizem. To, t.i. nefotokemično dušenje fluorescence je odvisno od 
koncentracije protonov v tilakoidah in je povezano s ksantofilnim ciklom, kjer se presežek 
energije pretvori v toploto in s tem prepreči tvorbo ROS spojin (Jahns in Holzwarth, 2012). 
Semena soje z melatoninom so povečale toleranco na slanostni in sušni stres, ker je okrepil 
ekspresijo genov, ki so povezani s fotosintezo, z metabolizmom ogljikovih hidratov in 
maščob in z biosintezo askorbata. Povečal je prisotnost dveh podenot fotosistema I (PsaK 
in PsaG), dveh elementov, ki sta povezana z kisikovim kompleksom fotosistema II, 
feredoksin gen (PetF) in gen VTC4 in kodira L-galaktozo-1-P-fosfatazo, ki je vključena v 
biosintezo askorbata (Wei in sod., 2015).  
7 MELATONIN IN ODGOVOR RASTLIN NA BIOTSKI STRES 
Melatonin lahko delujej kot biocid proti nekaterim glivam in bakterijam, čeprav odločilnih 
podatkov o tem mehanizmu še ni. Nizke koncentracije melatonina v in vitro razmerah so 
pokazale antimikrobno delovanje proti gram-pozitivnim bakterijam, ki so odporne na 
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antibiotik in proti nekaterim sevom gram-negativnih. Veliko višje koncentracije pa imajo 
antimikrobno delovanje proti desetim različnim človeškim patogenim bakterijam (Tekbas 
in sod., 2008). Različne koncentracije melatonina so na standardnem mediju inhibirale rast 
različnih patogenih gliv kot so Alternaria spp., Botrytis spp. in Fusarium spp. Sposoben je 
bil zmanjšati tudi stopnjo infekcije pri napadu patogena na rastlino. Nesterilizirana semena 
volčjega boba (Lupinus albus L.), ki so bila tretirana z melatoninom v času kalitve, so v 
primerjavi s kontrolo imele nizko stopnjo glivičnih okužb (Arnao in Hernandez-Ruiz, 
2015).  
 
Črna pegavost jablan (Diplocarpon mali) je pomembna glivična bolezen, ki povzroča 
predčasno odpadanje listov, to pa privede do zmanjšanja pridelka jabolk. Gliva sprva 
napada liste, vendar se lahko razširi tudi na sadeže. Yin in sodelavci (2013) so pokazali 
rezistenco sivolistne jablane (Malus prunifolia Willd.) na črno pegavost jablan ob tretiranju 
z melatoninom. Jablane so namakali z dodatkom melatonina v različnih koncentracijah (od 
50 do 500 µM). Po 20 dneh so imela drevesa tretirana z melatoninom manjši delež 
poškodovanih in odpadlih listov. Tretma je vzdrževal visoko učinkovitost fotosistema II in 
izboljšal je vsebnost klorofila, vzdržuje stabilne znotrajcelične H2O2 koncentracije ter 
poveča aktivnost encimov, ki delujejo pri obrambi rastlin. Eksogeni melatonin inducira in 
ohranja fenilalanin amonijak liazo in ekspresijo z patogenezo povezanih proteinov, 
hitinazo, ß-1,3-glukanazo, inhibira širjenje patogena, zmanjša lezije in lajša poškodbe (Yin 
in sod., 2013). Melatonin je za 10-krat zmanjšal rast bakterijskega patogena Pseudomonas 
syringae (Pst DC3000), ki povzroča infekcijo na listih navadnega repnjakovca 
(Arabidopsis thaliana). V listih navadnega repnjakovca in tobaka (Nicotiana 
benthamiana), ki so bili tretirani z melatoninom se je pokazala indukcija z patogenezo 
povezanih genov in drugih elementov, ki sodelujejo pri obrambi rastline. To so salicilna 
kislina, jasmonska kislina in etilen (Lee in sod., 2014). Pokazano je bilo, da je povečana 
dovzetnost za patogene pri SNAT Arabidopsis mutantu, povezana z zmanjšanjem nivoja 
endogenega melatonina zaradi inaktivacije gena SNAT. Prav tako se je, v primerjavi z 
divjim tipom repnjakovca, zmanjšal nivo salicilne kisline in delovanje genov, ki so 
povezani z patogenezo. Raziskave na drugih mutantih navadnega repnjakovca so pokazale, 
da melatonin inducira sintezo salicilne kisline, jasmonske kisline in etilena, ki skupaj 
izzovejo odpornost na bolezen. Oksidativni izbruh v začetnih fazah interakcije med rastlino 
in patogenom poveča nivo endogenega melatonina (Lee in sod., 2015). V drugem 
preizkusu so učinkovitost melatonina pri biotskem stresu pokazali tako, da so inaktivirali 
serotonin N-acetiltransferazne gene v dveh Arabidopsis T-DNA insertih mutiranih celičnih 
linij. To je vodilo v znatno zmanjšanje nivoja endogenega melatonina v teh rastlinah. Kot 
rezultat so imele rastline večjo dovzetnost za avirulenten patogen Pseudomonas syringae 
pv. Tomato DC3000. Izgubo odpornosti so pripisali tudi odsotnosti nekaterih genov, ki 
drugače zagotavljajo obrambo pred bakterijskimi patogeni (Lee in sod., 2015). 
Ilnikar K. Vloga melatonina v rastlinah.  
 Dipl. delo (UN). Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Oddelek za agronomijo, 2017 
 
15 
 
8 MELATONIN IN ZAVIRANJE SENESCENCE 
Senescenca oz. staranje je razvojno programiran degenerativni proces, ki predstavlja zadnji 
korak v življenski dobi organizma. Staranje je fiziološki proces, ki je odvisen od starosti 
rastline, od notranjih rastlinskih faktorjev kot so rastlinski hormoni ter od zunanjih 
dejavnikov (fotoperioda, abiotični in biotični stres ter razpoložljivost hranil). Pri 
enoletnicah in dvoletnicah prehod v generativno fazo sproži senescenco listov zaradi 
premika hranil iz listov v reproduktivne organe. Odstranitev teh organov lahko prepreči 
senescenco. Abscizija listov je zadnja faza senescence listov, v kateri potekajo številni 
biokemijski procesi: ekspresija genov, razgradnja kloforila, proteinov, lipidov in drugih 
molekul, prestavljanje hranil skozi floem, spremembe nivoja rastlinskih hormonov kot so 
avksin, citokinin, abscizinska kislina, etilen, jasmonska kislina, degradacija celične stene in 
na koncu celična smrt (Nooden in Leopold, 1988, cit. po Arnao in Hernandez-Ruiz, 2009). 
Hormoni imajo pomembno vlogo pri staranju listov. Citokinini inhibirajo senescenco, 
medtem ko jo ABA pospešuje. Eden izmed biokemijskih indikatorjev staranja listov je 
izguba klorofila in zaradi tega rumenenje listov. Razgradnja pigmenta je rezultat 
disfunkcionalnosti kloroplasta ter njihova sprememba v gerontoplast zaradi izgube 
tilakoide in strome. Ta fiziološko biokemični model je bil prikazan v poizkusu na listih 
ječmena (Hordeum vulgare L.). 1 cm2 velike dele lista so izpostavili različnim 
koncentracijam melatonina (0.01, 0.1, 1 µM, 0.01, 0.1, 0.5,1 ,5 mM). 12 dni stare dele 
listov so dali za 48 ur v temo, kar je sprožilo izgubo klorofila, ta proces pa zaustavlja 
melatonin. Višja kot je bila njegova koncentracija, več klorofila se je v listih ohranilo. 
Izjema je bila koncentracija 5mM, ki je bila za liste že toksična in je sprožila negativne 
učinke (Arnao in Hernandez-Ruiz, 2009). Proces senescence je reguliran z več kot 800 s 
senescenco povezanih genov (SAG). Makromolekule, predvsem lipidi in proteini, se ob 
staranju hidrolizirajo, njihovi razgradni produkti pa se premestijo v druge rastlinske dele 
kot so semena, plodovi in novi listi. Degeneracija kloroplasta se zgodi z izgubo proteinov 
kot je Rubisco in drugih klorofil-zavezujočih proteinov. Degradacija fotosistema I in II je 
povezana z sprostitvijo in degaradacijo klorofila. Proteaze, ki se sintetizirajo ali aktivirajo 
v tem procesu, destabilizirajo klorofil-protein komplekse tako, da sprostijo klorofil. 
Začetek senescence je povezan tudi z nekaterimi stresnimi razmerami, kjer obstaja 
povezava med stresnimi signalnimi potmi in senescenco listov. Možno je, da melatonin kot 
antioksidant prepreči akumulacijo prostih radikalov in s tem upočasni proces senescence 
(Lim in sod., 2007). Izključiti ne moremo vpliva tega indolamina na klorofil razgrajevalne 
encime kot so klorofilaza (CLH, klorofil hidrolaza) in feoforbid a oksigenaza (PAO). Nivo 
CLH in PAO pred senescenco je zelo nizek, takoj z njenim začetkom pa se hitro poveča. 
Aktivnost teh encimov je pomembna pri programirani celični smrti, kjer regulirajo 
obrambo rastline z detoksifikacijo prostih klorofilov in njihovih fototoksičnih 
intermediatov. To se zgodi na začetku senescence ali ob poškodbi tkiv, da preprečijo 
kopičenje ROS (Hortensteiner, 2006).  
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V in vivo poskusu na jablani (Malus hupehensis) so opazovali, kako se listi odzovejo na 
daljše tretiranje z melatoninom. Dva meseca so vsakih šest dni so dodajali 100 µmol 
raztopino melatonina v tla. Pokazano je bilo, da melatonin upočasni upad koncentracije 
dušika, degradacijo topnih proteinov in Rubisca. Ohranjal je visok nivo delovanja 
fotosistema II in posledično tudi višje koncentracije treh fotosintetskih produktov - škroba, 
sorbitola in saharoze (Wang in sod., 2013). Številni geni, ki so vklučeni v procese 
senescence kot so degardacija makromolekul, tvorba ROS, transport, fotosinteza in druge 
regulatorni proteini se v večini nahajajo v plastidih. Melatonin zmanjša regulacijo 
proteinov, katerih regulacija se ob senescenci običajno poveča (Wang in sod., 2014). 
9 ZAKLJUČEK 
Prvotna odkrita lastnost melatonina je bila njegova antioksidativna sposobnost. Abiotski in 
biotski stresni dejavniki poleg primarnega stresa izzovejo sekundarni, oksidativni stres, 
katerega značilnost je škodljivo delovanje prostih radikalov in številnih reaktivnih 
kisikovih ter dušikovih spojin. V tem stanju se poveča nivo endogenega melatonina, ki 
sodeluje odstranjevanju prostih radikalov, stimulira antioksidativne encime in te ščiti pred 
poškodbami. Poveča tudi aktivnost ostalih antioksidantov in učinkovitost fotosintezne 
elektronske transportne verige, s čimer zmanjša nastajanje prostih radikalov. V rastlinah 
deluje tudi kot rastni regulator. Vpliva tako na rast korenin in poganjkov kot tudi na razvoj 
rastline-apikalno dominanco, cvetenje in na inhibicijo senescence.  
 
Melatonin je zaradi svojih funkcij lahko zelo uporaben v kmetijstvu. Zaradi svojih 
pozitivnih učinkov na fiziološke procese, lahko ob stresu prispeva k boljšemu fiziološkemu 
stanju rastlin. S tem pa je melatonin potencialno uporaben tudi za omilitev stresa, 
ohranjanje ali celo povečanja pridelka ter za izboljšanje njegove kvalitete. Čedalje več je 
tudi onesnaženih tal, katere bi lahko čistili z rastlinami, pri katerih melatonin izboljša 
njihove fitoremeditativne sposobnosti. Zaradi še povsem ne pojasnjenega mehanizma 
delovanja melatonina v rastlinah so na tem področju potrebne še številne raziskave.  
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